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BIOLOGIE DE LA RELATION PLANTES-NEMATODES:
PERTURBATIONS PHYSIOLOGIQUES ET MECANISMES
DE DEFENSE DES PLANTES
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Les recherches menées sur P'incidence des nématodes sur la croissance et la physiologie des
plantes parasitées concernent essentiellement la nutrition minérale, en relation avec ’alimentation
hydrique, la photosynthése, la respiration et les biosynthéses qui lui sont liées. D’autres études, a la
frontiére entre la biologie du nématode et son impact parasitaire, concernent les mécanismes
d’attraction des nématodes par les exsudats racinaires. Enfin, la nutrition azotée, dépendante de
Passociation de symbiotes avec la plante, et, elle aussi, sujette & des perturbations par les
nématodes phytoparasites. Bien que les connaissances acquises & ce jour soient éparses, et les
mécanismes physiologiques mis en cause trés vastes, les niveaux d’invervention des nématodes sur

| la biologie des plantes sont divers et vraisemblablement liés.
‘ La littérature présente de nombreux résultats sur les mécanismes de défense des plantes contre
les nématodes parasites, mais les synthéses sont rares. L’objectif de cette revue bibliographique est,
d’une part d’actualiser les recherches menées dans ce domaine, d’autre part de structurer les
. connaissances acquises afin d’en dégager un principe plus général. Cette analyse décrit interven-
tion d’un métabolisme hormonal, mettant en jeu des régulations auxiniques, cytokiniques ou
' éthyléniques, et d’un métabolisme phénolique, qui méne 4 la formation de substances i) directe-
ment toxiques envers les nématodes (e.g. phytoalexines), i) régulatrices des réactions de défense
g ‘ ! (balance monophénols-polyphénols), iii) modifiant la structure tissulaire (e.g. lignines). Ces deux
N ' métabolismes sont sous la dépendance de régulations enzymatiques (peroxydases, polyphénol
oxydases, ammonia-lyases) qui répondent 4 la pénétration et 4 la migration des nématodes dans les
racines, et dont activité définit le degré de résistance des plantes aux nématodes.
Mots clés: biosynthéses, hormones, immunité et attraction, incompatibilité, nématodes, nutrition
azotée, nutrition hydrique et minérale, pathologie végétale, phénols, photosynthése, régulations
. enzymatiques, résistance, respiration, tolérance

Comparativement au nombre important de travaux menés et de résultats

k déja acquis sur la physiopathologie de la plante due aux champignons, virus ou
ﬁ bactéries (Friend & Threlfall, 1976; Ingram & Williams, 1982; Goodman ¢t al.,
% 1986), les études sur la pathologie due aux nématodes phytoparasites sont

moins nombreuses parce que plus récentes (Mountain, 1960; Krusberg, 1963;
Dropkin, 1980; Gommers, 1981; Roy, 1981). Et 4 ce titre, le nématologiste
reconnait devoir puiser son inspiration aupres des autres disciplines phytopa-
thologiques, aussi bien pour la méthodologie que pour le mécanisme étudié. En
effet, que I’on s’adresse a la plante entiére, & I'un de ses organes ou 4 la cellule,
bien des symptdmes histo- et physiopathologiques diis aux nématodes peuvent
étre comparés & ceux provoqués par d’autres parasites. La raison de la rareté
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des recherches est simple: le nématologiste s’est plus intéressé a lutter contre
Paccroissement des populations qu’a essayer de comprendre les mécanismes de
la pathologie et & rechercher les fondements de la sensibilité.

L’intensification des cultures s’est accompagnée d’une spécialisation et d’un
développement des maladies, phénomeénces accrus par les échanges internatio-
naux de matériel végétal parasité. Dés les années 1950, I'industrie chimique
proposa les premiers nématicides de contact, puis les nouvelles molécules
endothérapiques. Trés vite, le coit, les difficultés d’application et les risques
écologiques, amenérent la recherche a développer des méthodes de lutte cultu-
rale, d’'une part agronomiques (rotations culturales, travail des sols, emploi de
jachéres, submersion des sols, ...), d’autre part génétiques par 'utilisation de
variétés améliorées. Ainsi, la sélection variétale, d’abord empirique, a récem-
ment suscité de nouveaux travaux sur les mécanismes de défense (Arrigoni,
1979; Premachandran & Dasgupta, 1983a), sur la résistance (Giebel, 1974 &
1982; Luc & Reversat, 1985; Dalmasso ¢t al., 1987; Fassuliotis, 1987), 'incom-
patibilité (Kaplan & Davis, 1987; Lewis, 1987), et la tolérance (Wallace, 1987b)
aux nématodes.

Rappels terminologiques

On parle 7) de résistance ou sensibilité si 'on fait référence a ’évolution des
populations de nématodes qui parasitent la plante, i) de tolérance ou non
tolérance ‘si 'on fait référence a l’état (symptdmes et dégits) de la plante
parasitée (Cook & Evans, 1987), i7) d’incompatibilité ou compatibilité (Kaplan
& Davis, 1987) si on fait référence aux mécanismes physiologiques et aux
régulations métaboliques, acquis ou induits par le nématode, de la plante
parasitée (Fig. 1).

Les critéres d’évaluation des qualités d’hote de la plante

Ils sont multiples, empéchant trés souvent toute comparaison et tout rappro-
chement soit en fonction du parasite, soit en fonction de 1’héte. Pour les
Meloidogyne, par exemple, il s’agit de I'index de galles dont I’échelle varie selon
les utilisateurs (Barker, 1985), ou de la fécondité des femelles (Fassuliotis, 1979);
pour les Heterodera, c’est la production de femelles matures (Bingefors, 1982);
pour les Ditylenchus, la fécondité des femelles; donc des critéres incomplets, ou
mal définis du point de vue de la standardisation de I’évaluation de la résis-
tance, et qui vont dépendre de ’espéce du nématode mais aussi de son patho-
type, de la valeur de Iinoculum, de la plante, de ’environnement, etc. Un
exemple type nous est donné par ’évaluation de la résistance des bananiers a
Radopholus similis. En effet, deux critéres sont constamment choisis, soit le
dénombrement des nématodes ayant pénétré dans les racines (Gowen, 1976;
Pinochet & Rowe, 1978; Zem ¢t al., 1981; Zem & Lordello, 1981; Ravichandra
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Fig. 1. Définition du caractére d’héte en fonction du parasitisme.

& Krishnappa, 1985), soit celui des lésions superficielles (Wehunt ef al., 1965;
Pinochet & Rowe, 1979; Zem et al., 1981; Davide & Marasigan, 1985; Ravi-
chandra & Krishnappa, 1985). Le premier dénombrement est ramené a I'unité,.
de poids de racine, le second, 4 un indice de lésions a cinq niveaux. Or le
premier critére est trés variable, selon P'origine des racines (Quénéhervé &
Cadet, 1982) et les caractéristiques physico-chimiques des sols (Quénéhervé,
1988 a & b), et le second est trés subjectif, parce que trop qualitatif, car d’une
part les agents responsables des lésions peuvent étre divers, d’autre part il est
rarement corrélé au premier. Ceci a été récemment démontré par Hugon &
Picard (1988), qui ont conclu qu’a un instant donné, sur trois types de taches:,
racinaires classées selon leur couleur, un seul était représentatif de I'infestation:
en nématodes, et par Mateille & Folkerstma (1991), qui ont prouvé qu’il n’y-
avait pas de corrélation quantitative entre les espéces de nématodes contenues
dans les nécroses racinaires et les communautés de nématodes extraits de ces
racines.

Les mécanismes de défense de la plante contre les nématodes

La résistance peut prendre des formes variables puisqu’il a été remarqué de
nombreux cas de résistance a plusieurs nématodes (Rebois et al., 1970), ou 4 un
ensemble de pathogénes différents (Gomez et al., 1983) dont les nématodes.

Les mécanismes peuvent étre pré ou post-infectieux.

Les mécanismes pré-infectieux, qui définissent une immunité, concourent a
Pinaptitude des nématodes a pénétrer dans les racines. Celle-ci peut étre due 4
la barriére mécanique de certains épidermes racinaires (Rohde, 1965) ou a la
synthése par la plante d’exsudats racinaires non attractifs, répulsifs ou méme
toxiques envers les nématodes, contenant des substances allélochimiques.

Dans les mécanismes post-infectieux, la plante héte répond a la pénétration
profonde ou au développement des nématodes. Deux réponses typiques sont,
d’une part encore, la synthése de substances toxiques (phytoalexines par exem-
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ple), d’autre part la réaction d’hypersensibilité qui consiste en la mort des
cellules végétales contigués au parasite, et qui peut étre une conséquence de la
réaction précédente.

Immunité lide & Pattraction des nématodes

Nous savons que les nématodes phytoparasites sont capables d’effectuer de
longues distances dans le sol (Harrison & Smart, 1975; Prot, 1978a) et que les
racines participent a ces migrations par attraction des nématodes (Bird, 1959;
Chen & Rich, 1963; Prot, 1980) essentiellement au niveau des régions d’élonga-
tion cellulaire (Bird, 1962; Lavallee & Rohde, 1962; Pitcher, 1967) et des
primordia secondaires (Kdmpfe, 1960). Mais cette attraction dépend de la
nature de I’héte (Viglierchio, 1961) et de son état physiologique (Lownsbery &
Viglierchio, 1961). Des preuves de cette attraction ont été fournies par ’utilisa-
tion, d’une part de sols ayant porté des cultures de pomme de terre ou de canne
a sucre (Weischer, 1959), de mil (Luc et al., 1969) ou de tomate (Prot, 1975),
d’autre part d’eau de trempage de racines de riz (Lee & Evans, 1973). Lowns-
bery & Viglierchio (1961) montrérent que les agents attractifs des exsudats
étaient dialysables, et Bird (1962) précisa que les acides ascorbique, gibérellique
et glutamique étaient attractifs. Enfin, le gaz carbonique diffusé par les racines,
et plus précisément un gradient de CO, (Klingler, 1972), représente aussi un
stimulus d’attraction.

Or, la pénétration des nématodes dans une racine induit une modification
qualitative et quantitative des exsudats racinaires. Ainsi, ’analyse chimique
d’exsudats racinaires de tomate infestée par Meloidogyne incognita indique une
diminution globale de la concentration en acides aminés et une augmentation
de la concentration en sucres, plus spécialement en polysaccharides (Wang &
Bergeson, 1974). Mais ’analyse chromatographique a révélé la disparition de
glucose, de thréonine, sérine et histidine, et d’acide citrique. Des résultats
semblables ont été obtenus sur la séve brute.

Altérations physiologiques de la plante

La nutrition minérale et Peau

Les éléments minéraux sont absorbés en méme temps que I’eau et suivent le
méme trajet racinaire (poils absorbants, parenchyme cortical, endoderme et
vaisseaux) grdce a des mécanismes de perméabilité cellulaire par diffusion,
osmose, translocation, etc. Ils entrent dans la constitution des éléments plas-
tiques, agissent a 1’état de sels dans les phénomeénes d’osmose, de turgescence et
de maintien du pH, et jouent le réle de catalyseurs au niveau de nombreuses
réactions enzymatiques.

L’influence des nématodes sur les mouvements hydriques a été étudiée avec
beaucoup de difficultés car les techniques directes de mesure des flux
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hydriques, couramment utilisées pour les feuilles et tiges, ne sont pas transposa-
bles aux racines en place. Les effets sont multiples et ’action des nématodes se
fait sentir a plusieurs niveaux, tels le potentiel hydrique foliaire, le fonctionne-
ment stomatique, la transpiration, ou la conductivité racinaire (Wilcox-Lee &
Loria, 1987a). Le simple calcul du bilan hydrique de plants d’avoine fortement
infestée par Heterodera avenae et Tylenchorhynchus dubius ou de tréfle infestée par
Heterodera trifolii révéla que la consommation totale en eau des plants était
diminuée et la proportion de matiére séche augmentée (Seinhorst, 1981). Plus
précisément, des mesures indirectes de 'impédance membranaire (inverse de la
résistance) ont permis de mettre en valeur U'effet des nématodes sur la pénétra-
tion intracinaire de ’eau (Kaplan et al., 1976; Kimpinski, 1979). Puis, la mesure
de la pression de succion des exsudats a permis de révéler une diminution de la
conductivité racinaire dans des plants de haricot infestés par Meloidogyne hapla
(Wilcox & Loria, 1986; Wilcox-Lee & Loria, 1987b) ou dans des plants de
pomme de terre infestés par Pratplenchus penetrans (Kotcon & Loria, 1986). Dans
le cas d’une infestation de Pinus thunbergii par Bursaphelenchus xylophilus (parasite
du tronc), la diminution de la conductivité dans le xyléme se traduit par une
altération de métabolisme des cellules adjacentes aux trachéides (Ikeda &
Suzaki, 1984).
La relation stress hydrique-nutrition minérale fut mise en évidence par les
nombreux travaux effectués sur la pomme de terre par ’équipe de recherche de
Trudgill, et résumés par Evans et al., (1977): Paction de Globodera rostochiensis ne
limiterait pas directement ’absorption des ions par la plante, mais I’eau serait
moins absorbée & cause d’un développement racinaire réduit. Il s’ensuivrait un
déficit minéral (N, P, K, Mg). Des conclusions analogues ont été établiés
derniérement par Fatemy & Evans (1986 a & b). La concentration en calcium
est alors augmentée en réponse 2 la baisse du potassium et a la déshydratation
(Trudgill, 1980; Been & Schomaker, 1986), ou a cause d’une rupture de
I’endoderme par les nématodes, tissu qui empéche normalement la voie apo-
plastique de pénétration du calcium (Price & Sanderson, 1984). Les nématodes
induisent donc un déséqulilibre dans la composition minérale des plants
infestés. Ainsi, le contréle chimique de populations de nématodes en culture
d’ananas permettrait d’accroitre la teneur en éléments minéraux de plus du
tiers dans les feuilles (Guérout, 1971), mais ’effet propre du nématicide n’a pu
étre évalué. M. incognita perturbe la distribution des ions dans des plants de
tomate, en provoquant des déficiences en éléments utiles Na*t et K*, et en
intoxiquant les plants par une absorption accrue de Cl- (Edongali & Ferris,
1980). Ce déséquilibre existe aussi entre les différents organes de la plante
(Barth et al., 1983; Melakeberhan et al., 1987, 1988; Rao et al., 1988), mais est
variable selon le nématode (Viglierchio, 1987). Enfin, il a été démontré que les
nématodes entravent aussi ’absorption des oligo-éléments (Boneti ¢z al., 1982).
Une des différences entre variétés sensibles et résistantes proviendrait d’une
modification du rapport ionique (Ga+Mg)/K, plus élevé dans les plantes
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résistantes (Bains ef al., 1984). L’ion calcium jouerait un réle dans I’aptitude des
plantes a4 se défendre contre une attaque parasitaire par modification de
Penvironnement minéral des cellules attaquées. La tolérance aux nématodes
peut aussi étre due a une compensation de la réduction de croissance de la
plante par une activation de ’absorption minérale (Nasr et al., 1980; Price et al.,

1982; Spiegel et al., 1982).

La nutrition azotée

De nombreux auteurs ont pu étudier I'influence des nématodes sur la nutri-
tion azotée, et principalement sur les plantes légumineuses fixatrices d’azote.
Ainsi, Rinaudo & Germani (1981) ont montré que les nématodes Hirschmanniella
oryzae et H. spinicaudata étaient responsables d’une mauvaise assimilation azotée
du riz irrigué. Des essais effectués au champ sur I'arachide (Germani ef al.,
1982) ou sur le soja (Germani et al., 1984) ont permis d’établir une correspon-
dance entre les niveaux des populations de nématodes et la fixation symbio-
tique de I’azote, mais I'impact sur les rendements n’a pu étre formellement
attribué a la déficience en nodosités. Ainsi, le soja infesté par Heterodera glycines
(Ko ¢t al., 19842) peut, dans le cas de faibles inoculums, compenser la réduction
du nombre de nodosités sur les racines infestées par une nodulation accrue sur
les zones racinaires non infestées; mais, pour de fortes infestations, il est
possible d’obtenir un effet inhibiteur & distance de I’inoculum. Par ailleurs,
I’application de nitrate ne remplace pas la baisse de nodulation, ce qui laisse
penser que les nématodes entrainent des mécanismes plus complexes quune
simple géne de I'assimilation azotée au niveau des zones de pénétration et de
développement des parasites. En effet, les nématodes sont capables de parasiter
directement les nodules bactériens, avec des modalités différentes selon le
nématode, sans pour autant léser P'intégrité structurale des nodules; mais les
bactéroides ne se développent pas et les nodules s’atrophient (Barker & Hussey,
1976).

D’un point de vue biochimique, Huang & Barker (1983) ont mesuré sur soja
une activité nitrogénasique (catalysant le transfert par des 1éghémoglobines de
H, pour la réduction de I’azote atmosphérique N, en ammoniac NHj) plus
faible en présence d’H. glycines, ainsi qu’une moindre concentration de 1éghé-
moglobines totales. Mais seule 'activité nitrogénasique serait corrélée a la
pression parasitaire et non pas le contenu en léghémoglobines (Chahal &
Chahal, 1989). Ces parasites interviennent & d’autres niveaux. Ainsi, I'utilisa-
tion d’inhibiteurs lectiques (N-acétyl-D-galactosamine ou D-galactose) a
prouvé que la symbiose avec le rhizobium ne se ferait que grace aux lectines
(Huang et al., 1984). Les nématodes sont responsables d’une diminution de
cette symbiose. Or, la microscopie électronique a montré que les racines
infestées par les nématodes ont plus de poils absorbants et moins de rhizobium
associés que des racines indemnes. Les nématodes n’agiraient donc pas sur
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Panatomie racinaire mais plutét sur le métabolisme lectique de la racine. La
microscopie a aussi révélé une accumulation plastidique de grains d’amidon et
de cristaux de phytoferritine dans les tissus nodulaires, suggérant que le méta-
bolisme des hydrates de carbone (réserve énergétique) et des composants a
noyau ferrique (comme la nitrogénase ou les léghémoglobines) est affecté (Ko e/
al., 1984b, 1985). Mais tous les nématodes ne sont pas dépresseurs de la fixation
azotée. Ainsi, M. hapla et P. penetrans peuvent stimuler la nodulation (Hussey &
Barker, 1976).

La photosynthése

Rappelons briévement qu’elle consiste en la formation chloroplastique de
glucides a partir du gaz carbonique atmosphérique et de ’'eau: 6CGO, + 6H,O
= GgH,,0¢ + 60,. Elle peut étre considérée comme une oxydoréduction entre
Peau, qui s’oxyde pendant la phase claire o ’énergie lumineuse est nécessaire,
et le CO,, qui est réduit pendant la phase obscure. Mais cette oxydoréduction
n’a lieu que par Pintermédiaire d’un transport d’électrons couplé 4 une'source
d’énergie (phosphorylation oxydative de PADP en ATP) et d’un systéme oxydo-
réducteur a NADP.

étre perturbées a plusieurs niveaux. Tout d’abord, les plantes sensibles présen-
tent une altération, et donc une réduction, des pigments chlorophylliens'actifs,
capteurs de I’énergie lumineuse, en chlorophyllide et phytol, par une chloro-
phyllase: c’est la chlorose observée sur des plantes infectées par des virus
(Jockush & Jockush, 1968). La production d’électrons pour la réduction du
NADP* (transformation de ’énergie lumineuse en énergie chimique) d’une
part et pour ’oxydation de H,O d’autre part, est alors diminuée. Par ailleurs, le
transfert d’électrons sur NADP* et la photophosphorylation acyclique de
PADP seraient perturbés, soit 4 cause d’une réduction du nombre des cyto-
chromes transporteurs d’électrons, soit & cause d’une substance toxique (Mon-
talbini & Buchanan, 1974) du type dichlorophénylméthylurée (DCMU) ou
o-phénanthroline, inhibiteurs spécifiques du transport électronique non
cyclique dans les chloroplastes. Enfin, I’assimilation de CO, peut étre altérée
par une réduction de la diffusion stomatique du gaz, a relier avec les stress
hydriques concomitants (Duniway & Slatyer, 1971).

Cette derniére hypothése a été adoptée par de nombreux nématologistes qui
ont analysé la fixation de CO, par des plantes infestées par Meloidogyne spp.
(Loveys & Bird, 1973; Bird & Loveys, 1975; Melakeberhan et al., 1984) en
relation avec I’dge de ’héte et le stade du parasite (Melakeberhan ef al., 1985,
1986), ou G. rostochiensis (Franco, 1980; Fatemy ef al., 1985). Cependant Bird
(1974) pensait plutét a Pinfluence indirecte d’une insuffisance hormonale en
cytokinines ou gibbérellines. De méme, Wallace (1974) et Melakeberhan et al.
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(1988) ont montré que la fixation du CO, pouvait étre liée a la nutrition
minérale, et Nagesh & Dhawan (1988) ont observé, sur des plants de blé
inoculés avec H. avenae, que la déficience chlorophyllienne allait de pair avec la
réduction de PPassimilation de CO, et de la nutrition minérale. Une déficience
analogue en chlorophylle a été mesurée sur du riz infesté par Hirschmanniella
mucronata, Hoplolaimus indicus et Pratylenchus indicus (Prasad et al., 1982).

11 apparait donc que les niveaux d’intervention des nématodes sur la photo-
synthése sont divers, et vraisemblablement trés liés.

La respiration
-.-Elle correspond 4 la dégradation des métabolites carbonés (glucides pour la
plupart) qui sont finalement oxydés en CO, et H,O avec libération d’énergie
mise en réserve sous forme d’ATP. Les mécanismes cataboliques empruntent la
voie de la glycolyse puis du cycle de Krebs, ou celle des pentoses, et consistent
en une succession de déshydrogénations puis de décarboxylations. Ces réac-
tions mettent en ceuvre des déshydrogénases couplées a des coenzymes trans-
porteurs d’hydrogéne comme le NADP. Puis le NADP réduit (NADPH) est
réoxydé directement dans la chaine des cytochromes par des cytochrome
oxydases, ou dans le systéme non cytochromique d’oxydations terminales,
couplé a des enzymes de type peroxydases, polyphénol oxydases, ascorbate
oxydases, glycolate oxydases et catalases.

Les études phytopathologiques ont révélé plusieurs niveaux-de perturbation
de la respiration. Dans les plantes infestées par des virus (Kato & Misawa,
1972), par des bactéries (Huang & Goodman, 1985) ou par des champignons
(Verleur, 1968), la réaction la plus communément observée est une augmenta-
tion de l’activité respiratoire des tissus parasités (consommation d’oxygéne).
Elle porte essentiellement sur ’activation d’un grand nombre d’enzymes identi-
fiées par ’emploi d’inhibiteurs enzymatiques. Ainsi, Krupka (1959) a obtenu
une diminution de la consommation en O, grice au fluorure de sodium,
inhibiteur de 1’énolisation du 2-phosphoglycérate en phosphoénolpyruvate
dans la glycolyse. De méme, Swamy (1964) a confirmé importance du cycle de
Krebs dans la respiration de ’arachide atteinte de cercosporiose en utilisant
’acide malonique, compétiteur de la succinate déshydrogénase. Par ailleurs, il
est possible d’incriminer la voie des pentoses dans la respiration en dosant le
C1#Q, provenant du glucose marqué au C'# sur le carbone 1 de la fonction
H-C = O (Daly et al., 1961). Il y aurait alors activation des glucose-6-phosphate
et 6-phosphogluconate déshydrogénases. En outre, la phosphorylation oxyda-
tive de PADP en ATP est constamment associée 3 la glycolyse, au cycle de
Krebs, et 4 la voie des pentoses. Le découplement de la phosphorylation peut
étre a lorigine d’une assimilation accrue d’oxygéne par des feuilles de blé
atteintes par la rouille (Pozsar & Kiraly, 1958). Le dernier systéme qui peut tre
perturbé est le systtme NADPH cytochromique par activation d’oxydases
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comme ’ascorbate oxydase ou la polyphénol oxydase, dans le cas de la rouille
ou d’autres atteintes fongiques du blé (Kiraly & Farkas, 1957; Farkas & Kiraly,
1962).

Concernant les nématodes, une diminution de P’intensité respiratoire a été
mesurée sur des racines de blé infestées par H. avenae (Davy de Virville et al.,
1984). Mais cette modification est plus en rapport avec le ralentissement de la
croissance des racines qu’avec leur activité physiologique propre. Poskuta et al.
(1986) ont fait les mémes constatations sur du soja infesté par H. glycines. Quant
aux fondements physiologiques de I’activation de la respiration, Endo & Veech
(1969) ont mesuré la stimulation d’enzymes respiratoires sur soja infesté par M.
incognita. Cette activation est plus forte sur des plantes résistantes aux néma-
todes (Zacheo & Molinari, 1987 a & b), en relation avec les phénoménes
d’hypersensibilité (Zacheo et al., 1982). Seraient en cause les peroxydases (dont
les superoxyde dismutases) et les polyphénoloxydases (Bajaj ef al., 1985; Zacheo
& Bleve-Zacheo, 1987; 1988) désignant le systtme NADPH cytochromique
comme une des voies métaboliques les plus modifiées en présence de
nématodes.

La nucléogenése r

La plupart des études entreprises sur les acides nucléiques ont été menées
dans le cas d’infestations par des Heteroderidae. En effet, ’originalité de ces
nématodes sédentaires est qu’ils induisent des tissus nourriciers sous forme de’
syncytiums dont l’activité nucléaire est trés intense. Les études ont porté
principalement sur Meloidogyne spp. et Heterodera spp. Cette activité nucléaire se
traduit par une stimulation de la synthése ’ADN et I’ARN (Bird, 1972,
Masood & Saxena, 1980; Arya & Tiagi, 1985), principalement dans les cellules
géantes (Singh et al., 1984) par divers procédés, dont Paccumulation de phos-
phore (Ishibashi & Shimizu, 1970) qui rentre dans la constitution du groupe-
ment phosphoryle intermédiaire entre deux nucléotides. Cette activité
nucléaire se répercute sur une activation de la protéogenése (Chylinska et al.,
1972). Cependant, il s’avére que les relations entre ’infestation parasitaire et la
nucléogenése sont diverses: les proportions des bases puriques et pyrimidiques
n’évoluent pas dans le méme sens (Premachandran & Dasgupta, 1983b & c;
Parthasarathy & Dasgupta, 1984).

Des observations analogues ont été faites avec les Longidoridae. Les ectopa-
rasites Xiphinema spp. et Longidorus spp. induisent une multiplication d’ADN et
d’ARN (Epstein, 1974; Griffiths et al., 1982, Griffiths & Robertson, 1984a), et
on trouve méme quelques cellules binucléées qui résultent de mitoses sans
cytokinése (Griffiths & Robertson, 1984b). En fait, ces modifications évoluent
dans le temps, et a la suractivité nucléaire en début d’infestation succéde une
dégénérescence (Griffiths & Robertson, 1983). Dans le cas de ces nématodes
vecteurs de virus, des doutes sont tout de méme avancés quant a ’origine de
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I’augmentation des acides nucléiques dans les racines suite a I’injection possible
de matériel nucléaire viral (Epstein, 1974).

La protéogenése

L’influence des nématodes sur la synthése des amino-acides et sur la protéo-
geneése n’a fait ’objet que d’études descriptives de dosages en relation avec le
parasitisme: les résultats obtenus n’expliquent donc rien sur le principe actif des
nématodes. Howell & Krusberg (1966) avaient décrit une augmentation quanti-
tative de nombreux amino-acides dans les galles formées par Ditylenchus dipsaci
sur des racines de luzerne et de pois, en rapport avec une accroissement de la
concentration azotée. Doney at al. (1971), travaillant sur la betterave a sucre,
limitaient cette augmentation a la glutamine, le glutamate et I’aspartate en
rapport avec les taux d’infestation d’Heterodera schachiii. Des résultats semblables
étaient obtenus sur Ficus carica infesté par Xiphinema index (Poehling et al., 1980).
Mais il peut aussi y avoir synthése de nouveaux acides aminés, comme cela a
été révélé sur des plants de jute (Corchorus capsularis L.). infestés par Meloidogyne
Javanica (Saxena, 1972). En 1985, Freire & Bridge faisaient état de nombreuses
perturbations sur poivrier infesté par M. incognita, mais aucun lien entre elles ne
leur a permis de dégager de principe général sur I’action des nématodes. A
Péchelle des protéines, Arya & Tiagi (1982) ont montré qu’il y avait accumula-
tion de ces composés dans les galles formées par M. incognita sur carotte, dans le
parenchyme périgalleux (Tyagi et al., 1981) ou dans les cellules géantes (Singh et
al., 1984), et plus précisément dans les plastides cellulaires (Bleve-Zacheo et al.,
1982). Des relations directes ont été établies, par exemple entre I’indice de
galles, le niveau d’infestation en nématodes et la concentration en protéines
totales dans les galles produites sur Hibiscus esculentus (Chatterjee & Sukul, 1981)
ou entre la population infestante initiale de Criconemella xenoplax et la quantité
d’acides aminés totaux dans les racines de péchers (Nyczepir ¢ al., 1987). Selon
cet auteur, on pourrait évaluer le degré d’infestation en parasites par un dosage
protéique racinaire.

Les mécanismes physiologiques d’incompatibilité aux nématodes

Les acides nucléiques

Raja & Dasgupta (1986) ont étudié 1’évolution des acides nucléiques. Ils ont
noté que Pinfestation de pois d’Angole par M. incognita provoquait une synthése
de novo ’ARN messager plus importante dans la variété résistante que dans la
variété sensible, et ont observé une synchronisation de cette synthése avec un
accroissement d’activité et de concentration de macromolécules comme des
lignines, des peroxydases et polyphénoloxydases. Ils ont ainsi confirmé que
I'introduction du parasite provoque la synthése de types additionnels d’ARN,
prouvant ’activation de génes au niveau transcriptionnel, et conduisant en fin
de compte a la synthése de macromolécules qui influencent le devenir de I’héte
infesté. '
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Cependant si ces stravaux mettent en évidence I’existence de fonctions
induites par ’agression d’un nématode, la sélection variétale a permis, depuis
de nombreuses années, de caractériser un certain nombre de génes de la
résistance pour plusieurs plantes économiquement importantes, comme la
pomme de terre, le blé, 'orge, I’avoine, le seigle, le soja, la tomate, le tabac, la
luzerne, la vigne, les prunus, et les citrus (Sidhu & Webster, 1981; Cook &
Evans, 1987). Bien que ces génes, uniques et dominants pour la plupart, soient
bien connus, le ou les processus métaboliques de défense qu’ils mettent en
ceuvre restent actuellement ignorés, et leur isolement n’a pu étre obtenu.

Les acides aminés

Quelques travaux ont porté sur de simples dosages d’acides aminés en
rapport avec le pouvoir des plantes a favoriser un développement parasitaire.
Mahmood & Saxena (1985), ayant travaillé sur les amino-acides totaux, préci-
sérent que les variétés de tomate et d’aubergine, qui contiennent peu-d’amino-
acides avant et aprés inoculation avec Rofylenchulus reniformis, permettent une
plus forte multiplication du parasite. Mais a Popposé, ce nématode ne se
développe pas sur des cultivars 4 trés haute teneur en acides aminés. Des études
plus explicatives ont été abordées autour de fonctions métaboliques complexes:
en 1975, Hanounik & Osborne constataient une augmentation de la‘teneur en
16 amino-acides, dont 12 précurseurs de la biosynthése de la nicotine, dans des
plants de tabac infestés par M. incognita, et cela davantage sur des variétés
résistantes, laissant entrevoir la possibilité d’intervention de cet alcaloide dans
les phénomeénes de résistance.

Un autre acice aminé, la proline, a fait Vobjet de plusieurs travaux en
relation avec la résistance aux nématodes, dans le cadre des réactions d’hyper-
sensibilité avec les nématodes sédentaires, et dans le cas des nématodes endopa-
rasites migrateurs comme R. similis (Hanks & Feldman, 1963). Cet acide aminé
provient de ’hydrogénation et de la cyclisation de I’acide glutamique, lui méme
issu de I’oi-cétoglutarate, intermédiaire du cycle de Krebs. Parmi les enzymes
lytiques appartenant aux nématodes (Krusberg, 1960), Giebel (1982) a suggéré
Pintervention directe d’une protéase des nématodes qui lyserait les protéines
végétales en acides aminés, dont la proline. Lewis & McClure (1975) et Meon et
al. (1978) ont montré que l'infestation de racines par Meloidogyne entrainait une
accumulation de proline dans les galles au profit de la nutrition et de la
reproduction du nématode. Gette accumulation serait plus faible dans des
variétés résistantes, mais ’origine du phénoméne demeure inconnue. Une
molécule analogue, ’hydroxyproline, constituant de la paroi cellulaire issu de
Ihydroxylation de la proline, serait aussi impliquée dans la résistance (Zacheo
et al., 1977), mais la réaction des variétés résistantes est trés diverse, pouvant
aller dans le sens d’'une accumulation ou d’une diminution de cet amino-acide.
Plus précisément, la quantité d’hydroxyproline mitochondriale ne variant pas
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en fonction des degrés de résistance, Arrigoni et al. (1979) ont suggéré une
relation entre son métabolisme et I’activité de la chalne respiratoire mitochon-
driale, via l’acide ascorbique qui est utilis¢ pour la synthése de
I’hydroxyproline.

Les régulations hormonales

On a reconnu trés t6t que la formation des galles par les nématodes du genre
Meloidogyne était induite par des substances de croissance multiples appartenant
a la plante, mais qui pourraient étre produites aussi par le nématode (Yu &
Viglierclhio, 1964). Généralement, cette substance est une auxine, ou une

“molécule voisine, et le type d’auxine trouvée dans les galles serait corrélé a celle
de la plante et a celle du nématode (Viglierchio & Yu, 1968; Orion, 1973). Les
substances produites par le nématode différeraient d’une espéce a l'autre au
sein d’un méme genre. Dans le cas d’une infestation par G. rostochiensis, Kacz-
mareck et Giebel (1979) ont constaté une similitude entre ’effet du nématode et
celui d’un apport d’acide indolacétique (AIA) sur la mitose nucléaire.

11 peut s’agir aussi d’une régulation cytokinique. Ainsi, Bird & Loveys (1980)
ont mesuré, sur des plants de tomate infestés par M. javanica, une augmentation
de la cytokinine dans les racines et les exsudats au cours du développement du
nématode. Cette augmentation serait renforcée par la synthése de substances
voisines effectuée par le parasite lui-méme. Au niveau de la plante entiére, des
symptémes de fasciation, comparables a ceux provoqués par un déséquilibre
hormonal auxinique, cytokinique ou gibbérellique, ont été observés sur Lilium
henryi infesté par D. dipsaci (Stumm-Tegethoff, 1986). Cependant, le déséquili-
bre hormonal provoqué par le nématode peut se faire selon des tendances
variables, voire une diminution de ’activité cytokinique dans le cas du souci ou
de la vigne parasités par Longidorus africanus (Epstein, 1972).

Un troisiéme groupe de substances hormonales est représenté par ’éthyléne
et les molécules voisines. L’infestation de plants de tomate par M. javanica
provoque une augmentation de la production d’éthyléne, et coincide avec
I’augmentation du poids des galles. L’exposition de racines excisées a de
Péthyléne accélére la croissance des galles (Glazer et al., 1983). Ces mémes
auteurs ont mesuré deux & trois fois plus d’acide I-aminocyclopropane-1-
carboxylique, précurseur de ’éthyléne, dans des plants infestés, et ont vérifié
que laspersion d’inhibiteurs de la production d’éthyléne, ou de son action,
élimine les symptdmes pathologiques sur les racines (Glazer ¢t al., 1984). Selon
ces auteurs, ’éthyléne permet une expansion du parenchyme cortical, ce qui
accroit le volume des galles, et freine la lignification du xyléme et des fibres du
cylindre vasculaire dans la galle (Glazer ef ¢l., 1985).

La comparaison de variétés sensibles et résistantes a révélé que lactivité
hormonale était supérieure dans les plants sensibles (Fagbenle & Filonow,
1986). Sawhney & Webster (1975) ont montré que l'application conjointe
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d’acide naphtaléne-acétique ou de kinétine augmente la sensibilité de plants de
tomate sensibles ou résistants & M. incognita, étude corroborée par celle de
Fassuliotis & Bhatt (1982) pour lesquels ’apport d’hormones exogénes dans le
milieu de culture modifie ’expression de la résistance de variétés d’aubergine.
Mais Kochba & Samish (1971) ont observé que les racines de péchers résistants,
traités soit avec une auxine soit avec une cytokinine, portaient autant de galles
que les racines de plants sensibles et pouvaient abriter plus de femelles, mais
que la fécondité des femelles restait inférieure. De méme, Sawhney & Webster
(1975) ont noté que, sur les plants de tomate résistants ainsi traités, les juvéniles
infestants ne poursuivaient pas leur développement. Cela montre que la résis-
tance n’est pas complétement brisée par I’apport hormonal, et que les hor-
mones ne sont pas les seules substances a intervenir. Gela corrobore les conclu-
sions d’Orion (1974) et de Glazer & Orion (1984), a savoir que les substances
hormonales peuvent agir sur le nématode lui-méme sans affecter la structure
des galles et la physiologie de la plante.

Badra et al. (1980) ont précisé ces observations: la multiplication du’parasite
est plus forte sur des plants de goyavier traités avec des substances hormonales.
Mais il n’y a pas de rapport entre le taux d’infestation racinaire et le nombre de
galles. L’analyse des substances phénoliques indique que le quotient mono/
polyphénols semble intervenir dans la formation des galles, les monophénols
étant antagonistes de I’AIA (Giebel, 1970) alors que les polyphénols sont
synergétiques. ’

Nous avons vu que les réactions des plantes pouvaient étre variables. L’asper-
sion d’éthrel (stimulateur de la production d’éthyléne par la plante) sur des
manguiers induit une résistance des plants & R. reniformis en faisant baisser les
populations infestantes et en favorisant une androgenése (Badra & Khattab,
1982). Les auteurs soupgonnent une relation avec le quotient auxine/mono-
phénols, I’éthyléne étant connu comme activateur d’enzymes phénoliques. I
apparait donc qu’une relation entre le métabolisme hormonal et le métabo-
lisme phénolique est impliquée dans les phénoménes de résistance.

Le métabolisme phénolique

Schématiquement, le métabolisme des phénols emprunte trois voies de bio-
synthése qui vont aboutir & la production de substances dont les modes d’action
dans les mécanismes de défense de la plante a I’agression parasitaire sont
différents (Fig. 2). Ce sont i) la formation de monophénols (alcools cinnamiques
ou phénylpropanoides) par la voie de I’acide shikimique, qui participent direc-
tement a la synthése des lignines, 77) la formation de polyphénols (chalcones,
aurones, flavones et isoflavones, et anthocyanes), par la voie du malonyl CoA
ou par hydroxylation des monophénols, ¢ la voie du mévalonate par conden-
sation de trois molécules d’acétyl CoA, qui conduit 4 la formation des iso-
prénes, puis des terpénes toxiques dont les phytoalexines. Wilski & Giebel
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Fig. 2. Voies de biosynthése des composés phénoliques (Goodman et al., 1986).

(1966), et Giebel (1974), ont soupgonné 'intervention d’enzymes produites par
le nématode activant des réactions biochimiques. Ainsi, I'activation de la
synthése des phénols serait assurée d’une part par hydrolyse directe de glyco-
sides en moncphénols par des p-glucosidases du nématode, associées a des
B-glucosidases et des phosphatases de la plante (Giebel, 1979), d’autre part par
hydrolyse de protéines en acides aminés, dont la tyrosine et la phénylalanine.

1) Les toxines et les phytoalexines

Mécanisme pré-infectieux: relarguage de substances dans les exsudats: Les plantes
peuvent se protéger des nématodes par le relarguage de substances répulsives
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dans les exsudats (Kaplan & Keen, 1980, Veech, 1981). G’est le cas des racines
d’Asparagus officinalis qui synthétisent P’acide asparagusique, glycoside a pro-
priétés nématicides (Rohde & Jenkins, 1958), ou des racines de Tagetes patula qui
produisent des o-terthiénes (Motsinger et al., 1977) dont Pactivité est plus
controversée (Hackney & Dickerson, 1975). Un autre mécanisme d’incompati-
bilité plante-nématode a été trouvé sur concombre. Cette plante est capable de
synthétiser un triterpéne toxique appelé cucurbitacine (Haynes & Jones, 1976),
qui agirait sur le taux d’attraction des nématodes, sans perturber la pénétration
de ceux qui atteignent les racines.

Dans d’autres cas, ’amendement de plants de tomate en tourteaux de ricin,
de moutarde ou de neem (Azadirachia indica Juss.) entraine une augmentation
des composés phénoliques dans les racines, composés qui pourraient &tre
relargués et avoir une action répulsive sur les nématodes (Singh ef al., 1983).

Meécanisme post-infectieux: Un des domaines les plus particuliérement étudiés,
aussi bien au Japon (Oku, 1988) qu’aux Etats Unis, est celui des gymnospermes
du genre Pinus parasitées par B. xplophilus. En 1984, Shaheen ¢t al. ont démontré
que le bois de pin infesté par ce nématode contient une phytotoxine, absente
dans les pins indemmes du parasite. Elle est synthétisée trés tot, augmente et
s’accumule dans le bois au cours de Pinfestation. Elle cause la mort de plantules
de pin, et pourrait agir en génant les mouvements hydriques dans la plante. Il
s’agit probablement de plusieurs toxines qui ont été identifiées comme des
composés benzoiques, alcooliques ou acétoniques (Ueda et al., 1984). Introduit
dans les milieux d’élevage axénique de B. xplophilus, cet extrait cause une
paralysie temporaire du nématode (Bolla ¢t al., 1984). Bentley et al. (1985) ont
isolé un extrait dont la substance active immobilisatrice serait un carbohydrate,
et qui contient aussi quelques traces de phénols. Sur Pinus densiflora, Odani et al.
(1985) ont détecté une activité cellulasique dans les extraits.

Connues depuis prés de 50 ans, les phytoalexines constituent un second type
de substances toxiques. En nématologie, les recherches ont débuté il y a environ
deux décennies. En 1971, Abawi et al. décrivaient la production de phaséoline
par des haricots infestés par P. penetrans. Mais cette substance antifongique est
sans effet sur le nématode. Plus tard, trois grands groupes de substances ont été
mis en évidence; il s’agit des composés du groupe coumestrol, du groupe
glycéolique et du groupe terpénique (Veech, 1982). Rich et al. (1977) ont
montré que deux variétés de haricot, I'une sensible et ’autre résistante a
Pratylenchus scribneri, contenaient des substances du premier type (coumestrol et
psoralidine) en faible quantité, mais I'infestation stimulait leur production chez
la variété résistante, essentiellement au niveau des lésions.

Le second type de phytoalexines a été étudié par Kaplan et al. (1980 a & b):
une variété de soja résistance a M. incognita et sensible & M. javanica ne produi-
sait de la glycéolline que dans le cas d’une infestation par la premiére espéce.
De plus, cette substance a un effet nématostatique sur la premiére espéce, mais
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non sur la seconde, d’ou la spécificité entre ’agent causal et I’effet. Elle agirait
sur I'oxygénation des juvéniles. Cette substance s’accumule tout prés de la téte
du nématode (Huang & Barker, 1986), dans les cellules du cylindre central de la
racine.

Enfin, le troisiéme type d’alexines a été mis en évidence par Veech &
McClure (1977) sur cotonnier. Ils ont noté, au cours de la croissance des plants,
une production constante de gossypol et d’autres aldéhydes terpéniques dans
les variétés sensibles et résistantes & M. incognita non infestées (il s’agirait donc
d’un caractére constitutif), mais en quantité plus importante dans les variétés
résistantes. L’infestation par le nématode abaisserait le taux de ces substances

"dans les variétés sensibles, et 'augmenterait dans les variétés résistantes (Veech,
1978) par accumulation dans ’endoderme et le cylindre central autour du
nématode (Veech, 1979). Selon la concentration, ces substances terpéniques
peuvent étre nématostatiques ou létales. En outre, il est possible de les retrouver
en solution dans la rhizosphére de la plante (Hedin et al., 1984).

2) Les phénols

Wallace (1961) et De Maeseneer (1964) décrivaient 'apparition d’acide
chlorogénique dans les feuilles de chrysanthéme infestées par Aphelenchoides
ritzemabost, et de Ficus infestés par A. fragariae. Ces phénols seraient responsables
du brunissement des feuilles et seraient libérés dans la plante sous I’action
d’enzymes produites par le nématode comme les f-glucosidases (Wilski &
Giebel, 1966). Ceci fut confirmé par Gill & Uppal (1977) dans des feuilles de
Kinnia elegans qui contenaient plus de phénols totaux quand les plants étaient
infestés. Une étude sur les différents organes de plants de tomate indique
qu’aprés leur synthése dans les feuilles, les composés phénoliques seraient
transportés vers les racines (Bajaj & Mahajan, 1977). Toujours sur des plantes
sensibles, Badra & Elgindi (1979) ont interprété la diminution du taux d’infesta-
tion en Tylenchulus semipenetrans de citrus amendés en engrais azotés (nitrate et
sulfate d’ammonium, et urée) par une production accrue de composés
phénoliques.

De 14, il était facile de soupgonner Pintervention du métabolisme phénolique
dans les mécanismes de défense de la plante et de résistance. Hung & Rohde
(1973) ont montré que la production de phénols augmentait avec le degré de
résistance de variétés de tomate parasitées par M. incognita et P. penetrans. Ils ont
observé une accumulation de phénols dans ’endoderme racinaire et identifié
I’acide chlorogénique comme le phénol majoritaire. La méme corrélation fut
établie avec d’autres espéces de Meloidogyne (Singh & Choudhury, 1973) ou
d’autres nématodes (Mahmood & Saxena, 1986b). Des preuves furent appor-
tées. Des plants de tomate sensibles 4 M. javanica, traités avec des composés
phénoliques, contenaient autant de phénols que des plants résistants, et ils
étaient beaucoup moins attaqués que des plants non traités (Sitaramaiah &
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Pathak, 1979). D’autre part, un traitement a l’acide ascorbique, antioxydant,
éliminait la coloration typique des lésions causées par P. penetrans sur plantes
fourrageéres, coloration due & une oxydation des phénols (Townshend & Stobbs,
1981).

L’évolution de la synthése des phénols a été étudiée par Mahmood & Saxena
(1986a) sur des tomates parasitées par Rotylenchulus reniformis. Dans les plants
non infestés, la concentration en phénols augmentait avec I’dge des plantules.
Dans les plants infestés, leur concentration était plus grande mais sans rapport
avec 1’4ge des plants a I'inoculation. Puis leur concentration croissait jusqu’a
une limite supérieure. Il y avait une corrélation négative entre de le taux initial
de phénols et son augmentation, d’une part, et le taux de multiplication du
nématode, d’autre part. De méme, une céréale résistante a M. incognita ou M.
Jjavanica avait une concentration en phénols supérieure a celle d’uné variété
sensible. Aprés infestation, la production de phénols est supérieure dans la
variété résistante (Rezk et al., 1987).

Cependant, la relation phénols-résistance présente des formes “diverses.
Ainsi, il y a eu synthése accrue de phénols totaux dans des plants de poivrier
infestés par M. incognita, mais sans changement de la sensibilité de la plante.
Dans ce cas, il s’agissait essentiellement de polyphénols (Ferraz et al., 1984). Au
contraire, dans des plants de pois d’Angole infestés par R. reniformis, il n’y a eu
d’augmentation de la concentration en phénols que dans les plants résistants
(Thakar & Yadav, 1985, 1986). On peut aussi n’obtenir aucune modification du
taux de phénols quel que soit le taux d’infestation et le niveau de résistance sur
du niébé parasité par M. incognita (Singh & Reddy, 1985).

Dans le cas de la pomme de terre parasitée par G. rostochiensis, Evans & Stone
(1977) avaient interprété qu’indépendamment de la diapause des ceufs, les
tannins contenus dans les kystes permettaient aux ceufs de rester viables pen-
dant au moins vingt années dans le sol. Mondy et al. (1985) ont démontré que
les phénols étaient moins concentrés dans les tubercules des variétés résistantes.
Ils interprétent ’accumulation des phénols dans les variétés sensibles comme
une réaction au stress causé par le nématode, et pensent que les variétés
résistantes empécheraient les femelles de former des kystes normalement
pourvus en tannins.

3) La lignification

Issues des monophénols de la voie shikimique, les lignines représentent une
barriére naturelle tant a ’avancée plus profonde des parasites dans les tissus
qu’a la dissolution des parois cellulaires par les enzymes cellulolytiques de ces
parasites. En 1982, Yoshihara et al. isolaient et identifiaient une substance,
synthétisée par des racines et stolons de pomme de terre infestées par G.
rostochiensis, comme appartenant 4 la famille des lignines. Trés récemment,
Robinson et al. (1988) ont observé en microscopie en fluorescence I’'accumula-
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tion de composés phénylpropanoiques (précurseurs des lignines), le long du
trajet du nématode dans des racines de pomme de terre infestées par G.
rostochiensis et G. pallida. Grice & la méme technique, Arya & Tiagi (1985)
avaient décrit, dans des racines de carotte infestées par M. incognita, la présence
de lignines dans les parois cellulaires des syncytiums, dans les tissus adjacents
au nématode, et dans les cellules nécrosées le long de son trajet. Ils avaient
précisé que les cellules des tissus nécrosés contenaient de la subérine, alors que
la périphérie des galles renfermait de la cutine et les parois cellulaires beaucoup
de cellulose.

Avant ces techniques nouvelles de microscopie, Giebel et al. (1970) avaient
localisé une accumulation de composés, répondant positivement a différentes
colorations des lignines, dans des racines de pomme de terre parasitées par G.
rostochiensis. Ils avaient précisé que cette accumulation se situait prés de la téte
du nématode et plus spécialement au niveau du pore excréteur, suggérant
Pintervention de substances élaborées par le nématode (du type B-glucosida-
ses?), comme éliciteurs de la synthése des lignines. De la méme fagon, Ahmad &
Chen (1983) avaient décrit sur des racines de luzerne infestées par Hoplolaimus
galeatus, et colorées 2 la safranine—coloration spécifique des lignines—et au
fast green, un brunissement de la zone de pénétration du nématode ainsi que de
son trajet. Une analyse chromatographique avait permis d’identifier de la
phénylalalnine et de la coumarine, précurseurs des lignines, aussi bien dans les
racines infestées que dans les racines indemnes, mais avait révélé la présence de
deux autres composés fluorescents non identifiés dans les racines infestées.

Le métabolisme enzymatique

Les derniers travaux menés sur les perturbations qu’entrainent les nématodes
sur le métabolisme végétal montrent a I’évidence qu’elles ne sont pas uniques
ou spécifiques, mais plutét que les désordres physiologiques sont divers et
affectent plusieurs fonctions certainement synergétiques ou consécutives (Jaya-
prakash et al., 1981; Tyagi et al., 1981; Prasad et al., 1982; Singh et al., 1984;
Gokte et al., 1988; Rao ¢t al., 1988). Afin de comprendre ces phénoménes
complexes, de nombreux travaux ont été initiés sur la régulation enzymatique
des mécanismes et leur relation avec le caractére de résistance (Fig. 3), mais
précisons que la plupart des études concernent les réactions d’hypersensibilité
rencontrées essentiellement avec les nématodes sédentaires.

1) Les peroxydases (PO)

Elles catalysent ’oxydation de composés par le peroxyde d’hydrogéne: AH,
+ H,0, - A + 2H,0. Elles interviennent donc dans de trés nombreuses
réactions du métabolisme. En ce qui concerne la réaction des plantes aux
nématodes, on les rencontre au niveau de la synthése des lignines a partir des
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Fig. 3. Diagramme des régulations enzymatiques possibles intervenant dans la relation plante-
nématode (Roy, 1981; Giebel, 1982; Premachandran & Dasgupta, 1983a).

monophénols, ou associées aux polyphénol oxydases dans la synthése des
polyphénols, et enfin pour ’hydroxylation de la proline.

De fagon constante, la pénétration d’un nématode dans une racine entraine
une augmentation de ’activité PO. Acedo & Rohde (1971) avaient montré que
des composés phénoliques s’accumulaient dans les 1ésions causées par P. pene-
trans sur des racines de chou et que les tissus situés a leur périphérie présen-
taient une activité PO accrue. Huang et al. (1971) ont décrit deux pics d’activité
de ’enzyme dans des racines de tomate infestées par M. incognita, 'un coinci-
dant avec la formation des cellules géantes et leur hyperplasie, Pautre lors du
développement des femelles. Dans le cas de ectoparasite Longidorus africanus,
Epstein (1972) 2 mesuré une augmentation d’activité dans les cellules corticales
des racines de souci et de vigne.

La comparaison de tomates sensibles et résistantes & M. incognita a révélé que,
sur plants non infestés, I’activité PO est supérieure dans la variété résistante, et,
qu’aprés inoculation, elle augmente dans les deux variétés mais moins rapide-
ment dans la variété sensible (Chen & Chang, 1980). Mohanty et al. (1986) ont
obtenu le méme résultat sur pois, mais ont observé 'apparition de nouveaux
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isozymes de la PO sur les deux variétés aprés infestation. Ce phénomeéne n’est
pas constant puisque Haseeb e al. (1983) n’ont pas remarqué d’augmentation
d’activité sur Solanum nigrum parasité par M. incognita.

Il existe une autre peroxydase (catalase) qui catalyse I’oxydation respiratoire
du NADPH en NAPD* couplée a la libération d’anions superoxyde O, Ces
anions sont toxiques: connus pour leur implication probable dans la mort
rapide des cellules animales, ils sont aussi la cause des nécroses associées aux
réactions d’hypersensibilité chez les végétaux (Doke & Ohashi, 1988). A
Pinverse, une superoxyde dismutase (SOD) catalyse la dismutation du super-
oxyde en peroxyde (20, + 2H* — H,0, + O,), donc diminue ou supprime la
formation des anions. Aprés infestation de pois par Heterodera goettingiana, I’acti-
vité de la SOD augmente dans les plants sensibles alors qu’elle diminue dans les
plants résistants, et ceci inversement a I’activité PO (Arrigoni et al., 1981). Ces
changements d’activité ont été observés dans les mitochondries’ et les micro-
somes pour la premiére enzyme, et seulement dans les microsomes pour la
seconde. Le méme travail effectué sur pomme de terre parasitée par G. pallida et
G. rostochiensis (Zacheo et al., 1987), et sur tomate parasitée par M. incognita
(Zacheo et al., 1982) a débouché sur un constat identique. Mais I’analyse des
activités en fonction du temps (Zacheo et al., 1983) a révélé que la suractivité
PO dans les plants résistants est passagére (maximum atteint 10 jours aprés
inoculation, suivi d’une chute d’activité) alors qu’elle est invariable dans les
plants sensibles. Par contre, ’activit¢é SOD augmente dans les plants sensibles
et diminue dans les plants résistants. Il est donc admis que le quotient d’activité
PO/SOD déterminerait I’établissement d’'un mécanisme de résistance dans le
cas de nématodes sédentaires. Ce couplage inverse PO/SOD a aussi été révélé
dans une réaction non hypersensible: Yamada (1987) a étudié la peroxydation
lipidique des membranes cellulaires sur des pins parasités par B. xplophilus. Il a
mesuré une augmentation de la concentration racinaire de malondialdéhyde,
indicateur de la peroxydation des lipides, associée a une élévation du taux de
protéines solubles, de 1’activit¢ PO—plus rapide dans le xyléme que dans le
parenchyme cortical—et & une diminution de la SOD dans le xyléme. Parmi
ces protéines, les protéines riches en hydroxyproline agiraient comme matrice
de la lignification catalysée par les peroxydases (Zacheo et al., 1988a). Cepen-
dant, Pactivité de ces enzymes est sensible 4 une hausse de température,
rendant la résistance réversible (Zacheo ¢t al., 1988b).

2) Les polyphénoloxydases (PPO)

Les deux enzymes les plus importantes sont la tyrosinase qui catalyse ’oxyda-
tion des monophénols (monophénol + 1720, — o-diphénol) et la laccase qui
catalyse I'oxydation des o-diphénols (o-diphénol + 1720, = 0-quinone + H,0).

Ahuja & Ahuja (1980) n’avaient pas détecté d’activité PPO dans des racines
de tomate parasitées par M. incognita, mais avaient pu la doser dans d’autres
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cultures (aubergine, gombo et calebasse). De leur coté, Patel et al. (1987)
n’avaient pas décelé de modification d’activité. En fait, Ganguly & Dasgupta
(1984, 1988) ont mesuré une légére baisse d’activité tout de suite aprés I'inocu-
lation de plants de tomate. mais elle est suivie d’'une augmentation d’activité,
aussi bien dans une variété sensible que résistante. Il y a aussi apparition
d’isozymes nouveaux dans les deux variétés, mais, a la longue, l’activité de
certains d’entre eux diminuerait dans la variété sensible. En 1982, Giebel &
Dopierala ont mesuré une plus forte activité PPO dans les racines de pommes
de terre résistantes a G. rostochiensis, mais seulement aprés infestation par le
nématode.C’est & dire qu’en I’absence de parasite, I’activité est identique dans
les variétés sensibles et les variétés résistantes. Bien que les mécanismes d’inter-
vention de ces enzymes soient mal connus, El-Sherif et al. (1980) ont mis en
évidence un couplage 4 des systémes d’oxydo-réduction.

3) Les ammonia-lyases

La phénylalanine ammonia-lyase (PAL) et la tyrosine ammonia-lyase (TAL)
catalysent la désamination de la phénylalanine et de la tyrosine respectivement
en acide cinnamique et en acide p-coumarique. Elles interviennent donc en
amont des peroxydases et des polyphénol oxydases dans les processus de
formation des nécroses.

Giebel (1973) fut le premier a étudier les modification d’activité PATiet TAL
dans le cas de réactions d’hypersensibilité causées par G. rostochiensis sur pomme
de terre. Dans des plants sensibles, 'activitt PAL diminuait avec Page des
plants mais elle était plus forte sur les plants infestés. Il n’observait le méme
phénomeéne sur les plants résistants qu’en début d’infestation, Paugmentation
¢tant tardive. De plus, P’activité était plus importante dans la variété résistante,
méme sans infestation. Concernant la TAL, il a observé les phénoménes
inverses. Aprés traitement des plants sensibles avec les acides coumarique et
cinnamique, il a obtenu une diminution du développement des populations de
G. rostochiensis. La diminution de 1’activité PAL aprés infestation d’une variété
sensible a ensuite été confirmée par Chylinska & Knypl (1975) sur racines de
carotte parasitées par M. hapla. Mais ce caractére de résistance attribué a ces
enzymes est réversible par une augmentation de température (Brueske, 1980).

4) L’interface hormonale

Giebel a étudié, sur pomme de terre parasitée par G. rostochiensis, interface
phénols-acide indolacétique (AIA) et P'interface proline-AIA.

Concernant la premiére interface, Giebel (1970) a trouvé qu’il n’y avait pas
de relation entre de degré de résistance et le taux de phénols totaux, mais
qu’une corrélation existait avec le quotient monophénols/polyphénols, un
rapport élevé favorisant davantage une résistance. L’étude paralléle de ’oxyda-
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tion de ’AIA en indolacétaldéhyde a montré que I’activité de ’AIA oxydase
dépendait de ce quotient, les polyphénols étant plutét inhibiteurs. De plus,
Iexpression de PAIA oxydase dépendrait aussi de ’acidité du milieu, une
diminution du pH intracellulaire au niveau des variétés résistantes favorisant
son activité (Giebel et al., 1979). Knypl et al. (1975) ont démontré, sur carotte
parasitée par M. hapla, que la concentration en phénols augmentait dans les
racines et que I’activité AIA oxydase y diminuait, mais pas de fagon constante
dans le temps. Ganguly & Dasgupta (1980) ont alors vérifié que Pactivité ATA
oxydase dans les plantes sensibles n’était pas due a ’apparition de nouveaux
isozymes, et que ces enzymes avaient les mémes propriétés, qu’elles soient
dosées dans des plantes infestées ou pas. Cependant, les pics d’élution de PATA
oxydase coincidant avec ceux de la PO, cette derniére pourrait jouer un double
réle selon son type d’expression dans les mécanismes de défense. Bajaj et al.
(1983, 1985) ont résumé en disant que les PPO augmentent 'oxydation des
orthodihydroxyphénols en quinones (polyphénols), lesquelles inhibent les
enzymes hydrolytiques.

Quant a la seconde interface, Giebel & Stobieka (1974) ont avancé que le
degré de résistance pouvait aussi étre sous la dépendance du rapport proline/
hydroxyproline, ’hyroxyproline étant un agent inhibiteur de l’activité hormo-
nale de ’AIA, alors que la proline inverserait cette inhibition.

Dans le cas des variétés résistantes, la formation des nécroses provient donc
d’une lignification intense et d’une perte d’activité de ’AIA. La lignification est
due, non seulement & ’apparition de monophénols & partir des glucosides
végétaux hydrolysés par les f-glucosidases du nématode, mais encore a ’acti-
vité de la PAL et de la TAL. La perte d’activité de ’AIA serait consécutive a
une destruction par AIA oxydase sous la dépendance de la balance mono/
polyphénols, et 4 une perte d’activité sous la dépendance de la balance proline/
hydroxyproline.

I1 faut tout de méme préciser que ces phénomeénes existent essentiellement
dans le cas des réactions d’hypersensibilité rencontrées avec les nématodes
sédentaires du type des Heteroderidae. Peut-&tre sont-ils mieux étudiés avec ces
nématodes, en vertu de leur caractére sédentaire (la barriére lignifiée est plus
facile 4 mettre en place). Cependant, dans le cas des nématodes migrateurs,
comme les Pratylenchidae, bien des mécanismes physiologiques de la patholo-
gie sont comparables.

Les perturbations histochimiques

Dans le cas des Heteroderidae, Giebel et al. (1970) avaient observé un
épaississement membranaire des cellules de racines de pomme de terre adja-
centes au nématode G. rostochiensis, et une expansion radiale de ce phénomeéne
aux cellules proches. Cet épaississement serait did & Paccumulation membra-
naire de substances qui réagissent 4 la coloration des lignines.
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Récemment, Khan & Haseeb (1984) notaient que, sur des racines de gombo,
les oxydases étaient plus concentrées au niveau du cortex et des faisceaux
vasculaires. mais, elles étaint absentes au niveau de plants infestés par M.
incognita. Ils n’avaient pu détecter la présence de peroxydases. Sur tomate
parasitée par le méme nématode, Haseeb et al. (1986) avaient observé une plus
forte concentration d’oxydases et de lignines sur la variété résistante, et cela au
niveau du cortex et des faisceaux vasculaires. A nouveau, les peroxydases
n’avaient pu étre détectées. Les auteurs émettaient I’hypothése d’une trop
faible concentration de ces enzymes.

Pour ce qui concerne les Pratylenchus, P. penetrans a fait ’objet de nombreuses
études. Pitcher et al. (1960) avaient observé que les tissus racinaires de pom-
miers et de péchers les plus concentrés en phénols sont aussi les plus attaqués
par ce nématode. Sur céleri, ’endoderme renferme plus de phénols que I’épi-
derme et le cortex (Townshend, 1963). P. penetrans traverse toutes les couches
racinaires, jusqu’a l’endoderme, et ces tissus se nécrosent sur le ‘trajet du
nématode. Acedo & Rohde (1971) ont précisé que les phénols s’accumulent
dans ’endoderme en avant de la zone trophique du nématode. Cela indique
que la production de phénols n’est pas seulement due a la lésion mécanique des
cellules par le nématode, mais qu’il existe certainement une production a
distance régie par des mécanismes physiologiques. Ceci fut confirmé sur la
luzerne, en culture iz vitro (Townshend & Stobbs, 1981): la présence de polyphe-
nols a été observée dans les cellules endommagées par le nématode. Tia colora-
tion résulte de ’oxydation des phénols, impliquant la formation de substances
semblables a la lignine. Si les phénols sont maintenus sous leur forme réduite a
I’'aide de I’acide ascorbique, les 1ésions ne sont pas visibles. La coloration se
développe dans I’épiderme et les cellules du parenchyme cortical 1ésées par le
nématode, et plus encore dans endoderme et le cylindre central, bien que ces
deux tissus ne soient pas infestés.

La comparaison de variétés de tomate sensibles et résistantes & P. penetrans
(Hung & Rohde, 1973) a montré que ce nématode cause au début une Iésion
superficielle identique sur les deux variétés. Puis il pénétre dans le cylindre
central de la racine, sur la variété sensible, alors qu’il reste confiné dans le
cortex sur la variété résistance. Parallélement, P’acide chlorogénique, plus
concentré sur la variété résistante, s’accumule dans ’endoderme. Les composés
d’oxydation de P’acide chlorogénique par le nématode seraient un frein 4 sa
progression.

Sur la luzerne, Ahmad & Chen (1983) ont mis en évidence I’induction du
métabolisme des lignines par Hoplolaimus galeatus. Ce nématode détruit I’épi-
derme et le cortex, puis s’oriente vers les tissus vasculaires qui brunissent. Ces
tissus renferment de la coumarine et de la phénylalanine, précurseurs des
lignines par action de la phénylalanine ammonia-lyase.

Cependant, l’identification tissulaire des multiples substances impliquées
dans les métabolismes de réaction des plantes aux nématodes, reste fortement
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dépendante d’une part de la sensibilité des tests de coloration, d’autre part de
Iinstabilité de ces substances aprés la confection des coupes, surtout pour ce
qui concerne les substances enzymatiques.

Conclusion

L’incidence des nématodes sur les divers aspects du métabolisme des plantes
est donc indéniable. Ils perturbent I’absorption et le transport de ’eau ainsi que
des éléments minéraux et organiques dans les racines, déréglent le fonctionne-
ment photosynthétique, modifient le métabolisme glucidique et protéique.
mais, les recherches sur le sujet, ponctuelles et dispersées, ne permettent pas
encore de distinguer les effets directs de leurs conséquences. Aucune loi géné-
rale ne peut donc étre établie.

Les connaissances acquises sur les mécanismes de défense des plantes sem-
blent &tre a présent plus ordonnées. Cependant, elles ont essentiellement abouti
a ’élaboration de modéles théoriques. La plupart des études ont été effectuées
sur des systémes simples combinant généralement une plante (deux variétés a
sensibilités différentes) 4 un nématode (une seule espéce ou un seul genre). Or,
si la relation plante-nématode est régie par le comportement variétal, elle n’en
dépend pas moins de la nature de 'espéce infestante. Les interactions qui
existent entre le nématode et la plante sont donc multiples, et leurs liaisons
préférentielles laissent entrevoir la complexité des rapports, et, par conséquent,
des mécanismes physiologiques mis en jeu. D’ou la difficulté actuelle de stan-
dardiser les modéles connus et de rechercher une résistanice polyspécifique des
plantes aux nématodes.

SUMMARY
Biology of the plani-nematode relationship: physiological changes and the defence mechanism of plants

Studies of the effects of nematodes on the growth and physiology of parasitized plants are
usually concerned with mineral nutrition in relation to water intake, photosynthesis, respiration
and its associated biosynthesis. Other studies at the interface between the biology of nematodes
and their parasitic impact, are concerned with mechanisms of attraction by root exudates.
Nitrogen absorption which relies on symbiotic associations with plants, can also be disturbed by
plant parasitic nematodes. Although the accumulated knowledge to date is sparse, and the
physiological mechanisms examined are numerous, the levels of effects of nematodes on the
biology of plants are diverse and are probably related. There are numerous papers on the
mechanisms of defence of plants against parasitic nematodes but reviews are scarce.

The intention of this bibliographical review is to survey the research done in the latter field, but
also to structure the acquired knowledge in order to find a more general principle. This analysis
describes the reactions of the hormonal metabolism, putting into place regulation mechanisms
through auxins, cytokinins and ethylene, and of the phenolic pathway which produces chemicals i)
directly toxic to the nematodes (e.g. phytoalexins), #) that regulate defence reactions (mono-
phenols-polyphenols balance), #i) that modify tissue development (e.g. lignins). These two
branches of metabolism are dependent on enzymatic regulation (peroxydases, polyphenol oxy-
dases, ammonia-lyases) in response to penetration and migration of nematodes in roots; such
metabolic activity defines the degree of resistance of plants to nematodes.
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